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Symetrie de rotation par 
rapport a un axe. Le corps 
circulaire de ces animaux 
presente une symetrie 
radiale autour d'une cavite 
alimentaire centrale, en 
liaison avec l'exterieur au 
moyen d'un orifice unique 
qui sert a Ia lois de 




appara1t un nouveau plan 
corpore! chez les animaux 
du Precambrien, dont 
le corps s'allonge. La 
poche alimentaire se 
transforme en canal, 
d'abord cul-de-sac, puis 
ouvert aux deux 
extremites, avec une 
polarisation bouche-anus. 
Debute alors 
ce que Christian 
de Duve baptise 
" l'heure de gloire 
du ver "· 
(1) 
R.]. Britten et 
E.H. Davidson, Science, 
165,342, 1969. 
Les premiers multicellulaires, marins et 
invertebres, sont apparus avant le 
debut du Cambrien, il y a 544 millions 
d'annees. Quarante millions d'annees 
plus tard, les branches principales du 
regne animal etaient probablement deja 
presentes, a !'exception des especes 
terrestres. Durant« I' explosion 
cambrienne » apparaissent done tous 
les plans de base des animaux actuels. 
Comment expliquer !'emergence de 
cette extraordinaire diversite? La cle du 
mystere se cache sans doute dans les 
processus genetiques qui controlent le 
developpement embryonnaire. 
L es animaux fossiles exhibant deja tous les plans d'organisa-tion de base des invertebres 
marins actuels sont apparus presque 
simultanement pendant la periode 
cambrienne. C'est la une des decou-
vertes les plus fondamentales et exci-
tantes de la paleontologie. Le debut 
de cette periode est maintenant date 
tres precisement, car on !'observe dans 
deux regions bien distinctes, en Siberie 
et en Namibie, il y a environ 544 mil-
lions d'annees. Durant les vingt mil-
lions d'annees suivantes, la diversite 
des plans d'organisation des animaux 
fossiles augmente de fa~on spectacu-
laire. Elle devient meme superieure 
a celle constatee de nos jours dans 
les oceans, du fait de !'extinction de 
beaucoup d'especes. Des la fin du 
Cambrien (505 millions d'annees) 
toutes les branches principales du 
regne animal etaient probablement 
presentes. Sauf les especes terrestres, 
qui ne coloniserent la terre ferme que 
130 millions d'annees plus tard. Ce 
n'est qu'a ce moment-la qu'apparais-
sent les inventions biologiques tres spe-
cialisees necessaires a la vie terrestre : 
les appendices permettant de marcher 
ou de voler, les appareils respiratoires, 
les structures corporelles suffisamment 
solides pour assurer la motricite et per-
mettant de se passer du support de 
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l'eau de mer, les appareils sensoriels 
fonctionnant dans l'air, etc. Ce qui 
nous interesse ici, c'est !'apparition 
initiale des grands animaux, celle des 
formes marines invertebrees, plutot 
que !'explosion evolutive plus tardive 
qui mena aux arthropodes et verte-
bres terrestres, aujourd'hui habitants 
majoritaires de la biosphere. Ces 
derniers sont sans aucun doute issus de 
groupes marins ayant evolue anterieu-
rement : les organismes precedant la 
lignee des arthropodes pour les pre-
miers, certains groupes de poissons 
pour les seconds. 
Il est certain qu'au moins quelques 
families de grands animaux etaient deja 
apparues avant la frontiere Precambrien-
Cambrien, void 544 millions d'annees. 
Les formes fossiles dites precambriennes, 
encore baptisees faune d'Ediacara ou du 
Vendien*, sont sans conteste celles d'or-
ganismes animaux ayant existe plusieurs 
millions d'annees avant et apres le debut 
du Cambrien (fig. 1). 
De nombreux fossiles d'age vendien 
sont des animaux a symetrie radiaire* de 
la classe des meduses actuelles, les cni-
daires, dont les premiers types ont pu 
apparaitre void 600 millions d'annees. 
Cependant la difference entre les cni-
daires modernes et les animaux a syme-
trie bilaterale est telle qu'il n'est pas 
certain que les processus ayant conduit 
c e 
d 
Figure 1. Quelques exemples de fossiles 
cambriens remarquablement conserves 
Trois groupes d'animaux actuels sont 
repn!sentes par ces fossiles cambriens et 
precambriens : les cnidaires ( meduses, 
plumulaires, coraux: a et b), les 
echinodermes (etoiles de mer, oursins, 
concombres de mer : c et d) et 
les arthropodes (insectes, araignees, 
crustaces : e et f). 
a : Thaumaptilon, plumulaire du milieu du 
Cambrien, Colombie britannique ; b : 
Charniodiscus, plumulaire de la fin du 
Precambrien, Australie du Sud ; 
c : Camptostroma, echinoderme primitif du 
debut du Cambrien, Pennsylvanie; 
d : Arkaua, probable echinoderme de la fin 
du Precambrien, Australie du Sud ; 
e : Opabinia, arthropode primitif du milieu 
du Cambrien, Colombie-Britannique ; 
f : Bomakellia, probable arthropode primitif 
de la fin du Precambrien, Russie. 
aux cnidaires expliquent les origines des 
animaux bilateraux. Ces derniers posse-
dent plus de types cellulaires et beau-
coup plus d'organes multicellulaires 
hautement organises que n'en ont les 
cnidaires. Or Ia faune d'Ediacara, decow 
verte dans les annees 1940 dans le sud de 
l'Australie, comporte aussi des animaux 
tres semblables a des organismes primi-
tifs segmentes a symetrie bilaterale. S'ils 
en etaient effectivement, leur origine 
remonte profondement dans le Precarn-
... 
( 
brien. L'apparition soudaine des fossiles 
cambriens est peut-etre en partie due a 
1' emergence de caracteres ameliorant 
les chances de fossilisation, comme Ia 
grande taille, les coquilles, les carapaces 
ou les squelettes. Les ancetres precam-
briens de quelques schemas corporels 
cambriens (et actuels) ont pu exister 
plus tot, mais mal fossiliser. De fait, 
des organismes pluricellulaires ont, selon 
toute apparence, laisse des traces dans 
des sites vendiens, sous Ia forme de ter-
riers et d'empreintes. Le grand mystere 
de 1' <<explosion cambrienne >> n'est peut-
etre pas aussi sensationnel que le suggere 
!'expression, mais reste un mystere fonda-
mental. On ne peut se contenter de l'ex-
pliquer par des changements de condi-
tions environnementales qui auraient 
permis aux grands animaux d'exister, par 
exemple !'augmentation de !'oxygene dis-
sous dans les oceans. Ces conditions sont 
certes necessaires mais leur enumeration 
ne nous apprend rien sur Ia fa<;:on dont 
sont generees les differentes formes et 
caracteres biologiques des organismes. 
Quels sont les mecanismes internes de 
!'evolution, Ia nature des changements 
genetiques qui ont rendu possible !'emer-
gence des animaux ? Pour nous, Ia de de 
cette enigme reside dans les mecanismes 
qui dirigent Ia formation des plans corpo-
Figure 2. Regulation des batteries 
de genes. 
Les genes de regulation cadent pour les 
facteurs de transcription 
( chaque objet colore represente un facteur 
de transcription different) qui, par diverses 
combinaisons, contr6lent !'expression 
simultanee de differentes batteries de genes. 
Par exemple, un gene de regulation code 
un facteur (carre vert) qui regule 
en aval taus les genes d'une batterie, 
pendant qu'un autre facteur (triangle 
orange) regule les· genes d'une seconde 
batterie en aval. 
rels lors du developpement embryonnaire 
de chaque individu. Decrite il y a vingt-
cinq ans par Roy ]. Britten et moi-
meme<O, cette approche de !'etude de 
!'evolution prend tout son sens aujour-
d'hui car nous commen<;:ons a connaitre 
les mecanismes du developpement au 
niveau moleculaire et genetique. 
Comme chacun sait, les structures 
constitutives d'un animal - parties du 
corps, organes, tissus- sont des caracte-
ristiques hereditaires propres a chaque 
espece. Le programme de regulation pour 
!'assemblage de ces structures, et des 
proteines qui les composent, est done 
code dans l'ADN et genetiquement trans-
mis aux generations successives. Pour 
expliquer les origines du monde animal, 
!'aspect essentiel du programme de deve-
loppement genetique reside dans sa 
composante de regulation : ce reseau 
tres complexe des circuits de controle 
genetique qui determine quels genes 
s'expriment, mais aussi quand et ou ils 
s'expriment, dans un organisme en deve-
loppement. Ce reseau dirige pas a pas tout 
le processus de developpement, contro-
lant Ia formation de chaque element du 
schema corpore!. Nous pensons que cer-
taines etapes du dispositif de regulation 
du developpement codees dans l'ADN 
d'animaux actuels sont plus fondamen-
Figure 3. Signal 
chimique et expression 
des genes. Apres fixation 
de la molecule signal, 
le ligand (carre orange), 
un recepteur de la 
membrane cellulaire, 
active un second 
messager ( cercle vert). 
L'etape d'activation est 
symbolisee par un cercle 
rouge. Le second 
messager, a son tour, 
active un facteur de 
transcription (triangle 
bleu). Celui-ci se lie a la 
region de regulation 
d'une unite de 
transcription, pour agir 
sur la transcription de ce 
gene particulier. 
tales et plus anciennes que d'autres. 
Notre theorie propose une vision meca-
nique de 1' origine des animaux s' appuyant 
sur les nouveaux concepts des systemes 
de regulation du developpement des 
animaux actuels. 
Le niveau le plus elementaire de l'ap-
pareil de regulation genetique est Ia 
batterie de gehes. C'est un groupe de 
genes contr6les de fa<;:on coordonnee et 
codant des proteines requises au meme 
moment. Ce concept de batterie de genes 
fut introduit par Thomas Hunt Morgan 
en 1934(2). En 1969, Roy Britten et moi-
meme avons assimile les batteries de 
genes a des systemes de regulation mole-
culaire dans lesquels chacun des genes 
de Ia batterie est soumis au controle de 
facteurs de regulation communs. Les 
genes de Ia batterie s'expriment, c'est-
a-dire que ['ARN est transcrit, quand des 
activateurs particuliers de Ia regulation 
arrivent dans le noyau de Ia cellule et se 
lient aux sequences cibles d'ADN situees 
dans Ia region de controle du gene. 
La flexibilite de Ia regulation 
genetique, qui permet des 
rearrangements de I'ADN, est source 
d'innovation au cours de I' evolution 
L'interaction de ces facteurs, entre 
eux et avec Ia machinerie de transcrip-
tion, provoque Ia synthese repetitive 
de molecules d'ARN, puis de proteines. 
Ces facteurs de regulation sont eux-
memes des proteines : les facteurs de 
transcription. 
En realite, chaque gene mobilise un 
grand nombre de facteurs de transcrip-
tion differents, souvent plus de dix, et 
beaucoup de genes appartiennent a 
plusieurs batteries differentes. Dans les 
organismes complexes, tels que nous-
memes, au moins 10% des genes sont 
probablement des genes de regulation 
codant les facteurs de transcription. La 
propriete decisive de Ia vie multicellu-
laire est Ia mise en ceuvre de differentes 
batteries de genes dans differentes cel-
lules, pour que puissent s'exprimer des 
series de genes donnees dans chaque 
type de cellule et durant chaque etape 
du developpement (fig. 2). Aucune 
cellule n'exprime Ia totalite des batteries 
de genes codees par le genome. 
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*TRANSPOSONS 
Elements mobiles d'ADN 
capables de se deplacer 
et de s'inserer dans une 
nouvelle localisation du 
genome. Les transposons 
existent souvent a l'etat 
de copies multiples dans 
un genome. 
*METAZOAIRES 
Ensemble des organismes 
multicellulaires animaux 
(qui passent par des 
stades embryonnaires). 
A l'origine des grands animaux, un petit ver tout nu 
Les batteries de genes cadent les 
proprietes de cellules specifiques, par 
exemple !'ensemble des proteines requi-
ses pour fabriquer une cellule musculaire 
ou sanguine. Dans ces deux cas, et dans 
bien d'autres, on connait au moins 
quelques facteurs des de transcription. 
Leurs regions cibles sur l'ADN se trouvent 
effectivement dans les sites de regulation 
des genes de la batterie, souvent en 
plusieurs exemplaires. D'autres batteries 
de genes cadent des series de proteines 
aux fonctions particulieres, comme la 
division cellulaire ; ou des proteines 
fabriquant des structures subcellulaires, 
comme les ribosomes ; ou encore les 
proteines produisant des structures 
extracellulaires, telles que 1' os, ou Ia 
coquille externe des oeufs d'insectes, 
qui elles-memes requierent les produits 
de nombreux genes. 
La regulation genetique est flexible : 
les facteurs de transcription diffusant 
dans le noyau cellulaire, les genes d'une 
batterie peuvent done etre tres eloignes 
les uns des autres au sein du genome. 
Ils peuvent aussi se situer loin des genes 
de regulation qui les controlent. Beau-
coup d'experiences d'insertion au hasard 
de genes sur le genome montrent que 
les genes peuvent se trouver n'importe 
ou : pour peu qu'ils soient associes aux 
sites de controle appropries, ils vont s' ex-
primer normalement. Cette flexibilite a 
des consequences enormes sur !'evolu-
tion. Des genes peuvent etre ajoutes a 
des batteries de genes preexistantes, ou 
combines pour en creer de nouvelles par 
des processus de transposition. Ces pro-
cessus deplacent les vieux genes vers de 
nouveaux sites, ou ils peuvent se trouver 
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sous le controle de l'appareil de regula-
tion d'un autre gene. Ils peuvent aussi 
copier et deplacer l'appareil de regula-
tion d'un gene au voisinage d'un autre 
gene. Les transposons* qui deplacent 
ces elements d'ADN dans toutle genome 
se retrouvent dans tous les systemes 
genetiques connus. Les mecanismes de 
transposition, et d'autres mecanismes 
provoquant des rearrangements de 
l'ADN, sont probablement une source 
majeure d'innovation dans le processus 
de !'evolution. 
Deuxieme point fondamental pour 
comprendre !'evolution des programmes 
de regulation genetique du developpe-
ment, le controle de !'expression des 
genes par des signaux extracellulaires. 
Les systemes de regulation genetique 
repondant a ces signaux sont essentiels 
a toute forme de developpement des 
metazoaires*. 
les batteries de genes de 
differenciation sont activees quand le 
processus de specification regionale 
est quasiment termine 
Ils sont necessaires aux cellules d'un 
tissu pour communiquer entre elles ; ils 
permettent aux cellules des differentes 
parties de l'organisme de modifier leur 
niveau d'expression genetique de fa<;:on 
coordonnee au fil du developpement. 
Grace a eux, les cellules exprimant cer-
tains genes etablissent des frontieres 
spatiales avec des cellules exprimant 
d'autres genes. 
Le mecanisme qui permet . aux 
signaux extracellulaires d'affecter ['ex-
pression de genes specifiques est parti-
culierement puissant lorsque le gene 
vise est lui-meme un gene regulateur 
(fig. 3). Pendant leur developpement 
tousles organismes utilisent une signali: 
sation pour placer les cellules devant 
exprimer certains genes au bon endroit. 
Ces systemes de signalisation deter-
minent leur forme et celles de le~rs 
differentes parties, grandes ou petites. 
Les changements evolutifs du reseau de 
regulation des genes peuvent engendrer 
Figure 4. Specification et 
diversification regionale des membres 
au cours de l' evolution des vertebres. 
Tout au debut du developpement du membre, 
avant meme la formation du bourgeon du 
membre, les poissons comme les tetrapodes 
expriment le meme facteur de transcription, 
Hoxc-6 (fleche a). 
Alors que le bourgeon de membre grandit, une 
autre serie de facteurs de transcription est 
activee, delimitant la region posterieure du 
membre (flee he b). 
Les membres des tetrapodes se differencient de 
ceux des poissons quand ils expriment a nouveau 
certains de ces memes genes dans Ia region qui 
deviendra Ia main ou le pied (fleche c). 
Ces demieres structures ne se retrouvent pas 
chez les poissons. Meme si les elements 
morphologiques definitifs different chez les 
mammiferes, les oiseaux, les amphibiens 
et les poissons, ces facteurs de transcription de 
niveau superieur definissent un ensemble 
de possibilites morphologiques 
qui peuvent etre generees dans Ia region du 
bourgeon de membre. 
de nouvelles organisations spatiales de 
cellules aux fonctions differentes. Ainsi 
peuvent surgir de nouvelles limites mor-
phologiques, de nouveaux types de cel-
lules dans certaines regions d'un animal, 
de nouveaux programmes de developpe-
ment et, en a val, de nouvelles variations 
de structure de l'organisme. 
La troisieme caracteristique des sys· 
temes de regulation genetique est leur 
structure hierarchique. Cette hierar· 
chie permet aux organismes actuels 
de programmer le developpement de 
leurs schemas corporels et des struc-
tures complexes qui les composent : 
les domaines spatiaux qui donneront 
ces futures parties du corps sont disposes 
selon un processus de subdivisions par 
etapes pour que les cellules en crois-
sance soient placees dans les diverses 
parties de chaque structure. Les niveaux 
superieurs de ce systeme hierarchique 
sont constitues de genes codant des 
facteurs de transcription exprimes dans 
des regions spatiales donnees de l'em· 
bryon. En aval, les cibles de ces facteur~ 
de transcription, et done des genes qut 
les cadent, sont d'autres genes codant 
.. 
d'autres facteurs de transcription et, 
peut-etre, d'autres genes codant des 
elements des systemes de signalisation. 
Cette superstructure genetique hie-
rarchique peut avoir plusieurs niveaux. 
Les frontieres des domaines spatiaux 
de l'organisme, definies par les systemes 
de regulation locale de ce type, sont fixees 
par des systemes de signalisation. Des 
programmes de croissance sont mis en 
jeu dans chaque region, et ce n'est que 
lorsque le processus de planification 
regionale est quasiment termine que les 
batteries de genes de differenciation sont 
activees. Ce type de processus de specifi-
cation regionale hierarchique a ete verifie 
experimentalement dans toutes sortes 
d'organismes, de l'insecte a l'homme. 
Les hierarchies de regulation gene-
rique, qui definissent les principaux ele-
ments des plans d'organisation adultes 
des animaux modernes, sont manifeste-
ment les memes chez de grands groupes 
d'organismes apparentes. Tousles tetra-
podes (amphibiens, oiseaux, reptiles, 
mammiferes), par exemple, definissent 
probablement les territoires qui vont 
donner naissance a leurs membres (les 
bourgeons de membres) par !'expression 
de Ia meme serie initiate de regulateurs 
de transcription de niveau superieur 
(voir !'article de Denis Duboule 
dans ce numero) (3). Les poissons, nos 
plus proches cousins vertebres non 
tetrapodes, utilisent des regulateurs de 
specialisation locale identiques pour 
former les bourgeons de leurs futures 
nageoires pectorales. Le meme pro-
gramme de formation des bourgeons de 
membres produit, selon les tetrapodes, 
des appendices dont !'organisation 
generate est semblable mais dont les 
details morphologiques different beau-
coup (fig. 4). 
L'organisation cellulaire des larves 
marines actuelles ressemble-t-elle 
aux formes annon~ant les grands 
animaux? 
De Ia me me fa<;on, 1' aile de certains 
insectes se developpe a partir d'un 
disque de cellules indifferenciees, mais 
est ensuite modelee differemment selon 
des modalites de regulation specifiques 
de chaque espece. Ainsi, les memes 
facteurs de transcription de niveau 
superieur interviennent dans l'elabora-
tion d'ailes aussi differentes que celles 
des mouches et des papillons, comme 
le montre !'etude fascinante de Sean 
Carroll (universite du Wisconsin)(4) 
(fig. 5). Les bourgeons de membres 
peuvent etre consideres comme un 
« morpho-espace >>, se developpant 
grace au declenchement d'une serie de 
sous-programmes de regulation, apres 
Ia definition initiate de Ia region et sa 
subdivision en ses futures differentes 
parties. L'evolution des schemas cor-
porels des animaux a pu entra1ner de 
profonds et frequents changements 
quand l'instauration d'un programme 
inedit de regionalisation cree un mor-
pho-espace original. Ce nouveau mor-
pho-espace est ensuite rapidement 
rempli grace a !'association de diffe-
rents programmes de regulation en 
aval, entra1nant un grand nombre de 
varietes morphologiques. 
On trouve aujourd'hui dans le milieu 
marin un type de developpement 
embryonnaire extremement repandu 
qui a pu largement preceder l'aube du 
Cambrien. Ce sont les larves marines 
d' especes a developpement indirect*. 
Ces larves, produits de ce processus 
simple mais elegant d'embryogenese, 
ressemblent-elles, par leur organisa-
tion cellulaire, aux formes animales 
precedant !'evolution des grands ani-
maux ? Elles sont autonomes et se 
nourrissent de microalgues et de bac-
teries de !'ocean. Petites (un milli-
metre de section) elles sont consti-
tuees d'environ quelques milliers de 
cellules, avec peu de types cellulaires 
differencies : quelques neurones et 
cellules musculaires, un intestin fonc-
tionnel avec bouche et anus et un 
epiderme cilie. Dans leurs formes les 
plus modernes, ces larves marines sont 
avant tout un systeme de support de 
vie nourrissant et protegeant les rudi-
ments a partir desquels emergera 
!'organisation du corps des adultes. 
L'oursin est un bon exemple d'espece 
se developpant grace a ce processus 
entierement indirect. L' embryon de 
l'oursin est une petite larve avec 
les caracteres decrits precedemment 
et une symetrie bilaterale (fig. 6). La 




a un slade au moins de 
leur developpement, 
possedent une corde 
dorsale. lis incluent 
tous les vertebres ainsi 






proches des cordes : des 
formes branchiales, un 
organe dans Ia region de 
Ia tete qui prefigure Ia 
corde* et un systeme 
nerveux dorsal. Le 
balanoglosse est un 





en forme de tige qui 
sert d'epine dorsale aux 
cordes inferieurs et 
d'epine dorsale 
temporaire au cours du 
developpement de 
l'embryon des vertebres. 
A l'origine des grands animaux, un petit ver tout nu 
symetrie radiaire pentagonale de l'our-
sin adulte prend naissance au niveau de 
la larve nourriciere. A la metamor-
phose, les structures larvaires sont lar-
guees et le jeune oursin apparai:t. 
Pour nous, certains aspects du deve-
loppement indirect peuvent eclairer le 
probleme des origines de l'animal. 
D'autant plus que ce mode de develop-
pement est commun a de nombreux 
groupes d'animaux sans parente. Les 
oursins, mais aussi de nombreux vers 
Figure 6. Trois phases 
de !a vie d'un oursin 
Stongylocentrotus 
purpuratus. 
En haut a droite : 
Plan d'organisation de la larve 
(pluteus) a symetrie bilaterale, 
ala fin de l'embryogenese, 
72 heures apres la fertilisation 
(environ 1 800 cellules, 
150 microns dans sa plus 
grande longueur). 
A gauche : larve juste avant 
la metamorphose (1 mm de 
longueur). 
A cette etape il y a environ 
150 000 cellules dont 90% 
composent l'ebauche de l'oursin 
qui reside pres de 
l'estomac de la larve. 
En bas a droite : 
plan d'organisation adulte 
a symetrie radiaire d'un jeune 
oursin recemment 
metamorphose, reposant sur 
une algue rouge. 
Le corps fait environ 500 
microns de diametre. 
A 
marins segmentes ou non, beaucoup de 
mollusques, quelques-uns de nos cou-
sins eloignes de la famille des cordes*, 
les hemicordes*, et d'autres groupes 
plus obscurs d'animaux ont un deve-
loppement indirect. Ces animaux gene-
rent des larves ciliees presque sem-
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blables a celles de l'oursin, meme si 
leur forme detaillee et leur organisation 
structurelle dependent, bien sur, du 
groupe auquel elles appartiennent. 
L'important est que le proce8sus de 
developpement indirect de la larve 
ciliee, qui n'a aucune ou tres peu de 
structures communes avec !'organisa-
tion corporelle de l'adulte, est un 
caractere partage par un grand nombre 
d'animaux non apparentes. Leur der-
nier parent commun doit done se 
trouver proche des racines de l'arbre 
evolutif du regne animal. 
De tels caracteres primitifs peuvent 
fournir des revelations sur l'ancetre 
lointain des formes animales. QueUe 
est done Ia nature du processus 
embryonnaire aboutissant aux larves 
du type oursin ? Compare au reseau d 
regulation genetique decrit plus hau~ 
ce processus est bien plus simple qu' ceu~ permettant le developpement de~ 
schemas corporels adultes. Et il est 
encore plus repandu que ne l'est la 
forme limite du developpement indi-
rect de la larve d'oursin (fig. 6). Nous 
appelons ce processus << embryogenese 
de type 1 »,pour le differencier de celui 
des vertebres (type 2) et des insectes 
(type 3), et no us considerons qu'il y a 
Figure 7. Cellules reservees. 
Les cellules reservees (colorees) de 
deux invertebres a developpement 
indirect. Ces groupes de cellules 
larvaires, apres une phase d'inrenses 
divisions et de changements dans 
le developpement, vont servir a 
I' elaboration de corps adulte. Les 
cellules perdues a la metamorphose, 
purement larvaires, ne sont pas 
colorees. 
A : coupe transversale de la larve 
trochophore du ver polychete, 
Polygordius neopalitanus. 
B : coupe transversale d'une larve 
d'oursin. En bleu, l'endoderme ou 
intestin. En vert, I' epithelium mature. 
En jaune, le mesoderme. En rouge, le 
systeme vasculaire aqueux de l' oursin. 
de grandes chances pour que ce soit 
Ia premiere forme de developpement 
embryonnaire a avoir evolue. 
L'embryogenese de type 1 procede 
essentiellement par Ia division de l'ceuf 
en cellules fondatrices a l'origine de 
lignees cellulaires specifiques, chacune ''' 
d'elles commenc,;ant bient6t a exprimer 
certains genes et finalement generant 
les differentes parties de l'embryon. Il 
n'y a que 10 ± 2 divisions cellulaires 
jusqu'a la fin de l'embryogenese, soit 
quelques centaines de cellules. Le point 
crucial est que l' embryo genese de type 
1 ne semble requerir que les deux pre-
miers des trois aspects du circuit de 
regulation genetique du developpe-
ment decrit precedemment : la mise en 
jeu de batteries de genes de differen-
ciation, ainsi que des cellules capables 
d'interagir au niveau genetique grace a 
des signaux specifiques. Mais elle ne 
necessite aucune ou tres peu de regula-
tion hierarchique de niveau superieur, 
ni de processus de specification locale. 
L'embryogenese de type 1 
fut probablement le processus de 
developpement des ancetres des 
animaux complexes modernes 
T ous les animaux a developpement 
indirect produisant des larves nourri-
cieres ciliees le font selon le processus 
embryonnaire de type 1. On voit clai-
rement en quoi ce processus est favo-
rable : il suffit de quelques milliers de 
cellules pour construire un petit animal 
tout simple, lequel est autonome parce 
qu'il peut se nourrir et est mobile. 
Beaucoup d'especes a embryogenese 
de type 1 ont un developpement 
direct: l'etape larvaire a ete perdue au 
cours de l'evolution et les mecanismes 
produisant le plan corporel adulte se 
telescopent avec le processus embryon-
naire. Cela arrive sou vent et facilement 
pendant l'evolution: nombreuses sont 
les especes a developpement direct, 
cousines d' especes a developpement 
indirect. Quelques groupes entiers, 
dont les embryons selon le processus 
de type 1, comme les nematodes, ne se 
developpent que directement et on ne 
leur connal't pas de formes ancestrales 
se developpant par l'intermediaire de 
larves ciliees. Neanmoins, si nous 
considerons les groupes se developpant 
directement ou indirectement via l' em-
bryogenese de type 1, on y retrouve la 
plupart des principaux groupes d'ani-
maux superieurs et inferieurs. A la 
triple exception majeure et interes-
sante des vertebres et des arthropodes, 
mais aussi des mollusques cephalo-
podes (calmars, poulpes et apparentes), 
formes hautement evoluees qui se 
developpent de maniere tres semblable 
aux vertebres alors qu'ils n'ont rien a 
voir avec ces derniers. 
Il semble done tres probable que 
l'embryogenese de type 1 fut le proces-
sus de developpement des and~tres des 
animaux complexes modernes. Cette 
these s'appuie sur deux arguments 
independants : la relative simplicite de 
l'organisation de regulation genetique 
necessaire a cette forme d' embryo ge-
nese et la grande frequence de celle-d 
dans le monde des animaux bilateraux. 
L'etape larvaire des especes marines 
actuelles a developpement indirect 
nous renseigne sur la nature probable 
de ces formes ancestrales. Sauf que ces 
dernieres constituaient alors le stade 
terminal ou adulte du developpement. 
Elles ont done certainement du pro-
duire des cellules reproductives, c'est-
a-dire des ceufs et des spermatozoYdes. 
Chez leurs descendants actuels, le sys-
teme de reproduction n'apparait evi-
demment qu'au cours du developpe-
ment de la structure corporelle adulte. 
Comment les plans d'organisation 
adultes se forment-ils aujourd'hui 
chez les animaux a developpement 
indirect ? Ce domaine, souvent ignore 
de la biologie du developpement, est 
desormais d'un grand interet pour la 
biologie de l'evolution. Pour les orga-
nismes dont on a quelque connaissance 
detaillee, une generalisation surpre-
nante peut etre faite. Certains amas 
cellulaires confines durant l' embryo ge-
nese produisent la plupart des struc-
tures corporelles adultes, alors que la 
plupart des cellules larvaires ont un 
destin en impasse : elles sont quasiment 
incapables de se diviser apres la fin de 
l' embryogenese et se maintiennent 
dans l'etat de differenciation qui etait 
impose a leur lignee. Les amas cellu-
laires a l'origine des schemas corporels 
adultes ont des proprietes remarqua-
blement variees. Leur capacite de divi-
sion est pratiquement illimitee et ils 
produisent de nouvelles populations de 
cellules organisees dans le plan corpo-
rel adulte selon des processus de deve-
loppement clairement distincts de 
ceux de l'embryogenese de type 1. 
Nous appelons ces amas cellulaires 
« cellules reservees >> car au cours du 
developpement ils sont mis de cote et 
ne participent pas au processus de dif-
ferenciation embryo-larvaire (fig. 7). 
Les mecanismes de developpement 
conduisant a la formation des plans 
corporels adultes n'ont jusqu'a mainte-
nant ete etudies que chez les especes 
terrestres a developpement direct, 
notamment les insectes, les vertebres et 
les nematodes. Nous pensons que des 
mecanismes hierarchiques equivalents 
sont mis en ceuvre chez des especes a 
developpement indirect, tout du mains 
pour ce qui concerne les cellules reser-
vees de leurs larves. Contrairement a la 
larve elle-meme, la taille d'un orga-
nisme se developpant a partir des amas 
cellulaires reserves n'est pas limitee par 
un nombre fixe de divisions cellulaires. 
Selon nous, l'ancetre des grands ani-
maux etait un organisme du type des 
larves ciliees actuelles, qui se serait 
developpe au moyen de l'ancien meca-
nisme d'embryogenese de type 1. A 
cause des limitations internes de ces 
mecanismes, ces organismes devaient 
etre petits. Comme ils n'ont pas laisse 
de traces dans les archives fossiles, ils 
ont du largement preceder l'apparition 
de la faune d'Ediacara, dont on est sur 
que ce sont les premiers grands ani-
maux apparus sur Terre. Ainsi, les 
reseaux de regulation genetique mis en 
jeu dans l'embryogenese de type 1 -
quelques batteries de genes de differen-
ciation et des systemes de reponse au 
signal genetique - sont probablement 
beaucoup plus anciens d'un point de 
vue evolutif que ne le sont la faune 
d'Ediacara et tous les schemas corpo-
rels adultes complexes des animaux 
organises bilateralement. L'innovation 
de dans l'evolution aurait done ete 
l'apparition du circuit de regulation 
genetique a la base du developpement 
des populations de cellules reservees. 
Ces cellules doivent etre dissociees des 
mecanismes qui determinent le sort 
definitif de toutes les autres cellules de 
l'embryon ; elles doivent done etre 
dotees de nouveaux systemes de 
contr6le de croissance et de division 
cellulaires. De nouveaux mecanismes 
de regulation doivent etre installes 
pour permettre l'organisation regionale 
et la morphogenese parmi les popula-
tions de cellules en croissance aux-
quelles ils donnent naissance. 
L'explosion cambrienne est 
tres spectaculaire, car !'innovation 
s'est produite au niveau du plan 
du corps 
Cela implique clairement que l'aug-
mentation de la complexite hierar-
chique des systemes de regulation 
genetique fut un changement essentiel 
de la structure profonde des systemes 
de controle genetique a la base du 
developpement. 
Peut-etre que de telles modifica-
tions auraient pu se produire de nom-
breuses fois dans l'ADN, bien avant 
celles qui ont finalement eu lieu pour le 
regne animal, mais les conditions 
n'etaient guere favorables avant la fin 
de l'age vendien ; nul ne peut en etre 
sur. De meme, il n'est pas indispensable 
d'essayer d'imaginer a quoi ressem-
blaient les structures primitives deri-
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A l' origine des grands animaux, un petit ver tout nu 
vant des cellules reservees ou, au tout 
debut, en quoi elles etaient utiles aux 
organismes dans lesquels elles pous-
saient. En revanche on peut imaginer 
comment chaque nouvelle forme de 
population de cellules reservees et, en 
amont, chaque systeme de regulation 
de specificite regionale ont cree un 
nouveau morpho-espace. Une diver-
sification rapide et une brusque aug-
mentation de nouvelles especes ont 
pu en decouler grace aux differentes 
fa<;:ons d'utiliser le morpho-espace : ce 
qui expliquerait !'explosion apparente 
de ['innovation organisationnelle obser-
vee dans les archives fossiles. "L'explo-
sion cambrienne » est tres spectaculaire 
parce que l'innovation a eu lieu au 
niveau du plan corpore! plutot que, 
par exemple, au niveau de ['organisa-
tion des appendices. Cette theorie 
eclaire d'un jour nouveau bien des 
aspects du developpement et de ['evo-
lution : les mysteres paralleles des ori-
gines des arthropodes et des cordes. 
Les cordes, incluant les vertebres, 
possedent tous un systeme nerveux 
central dorsal et, au moins au debut de 
leur vie, une notocorde* qui s'etend 
sous la corde nerveuse le long de l'axe 
antero-posterieur de !'animal. A ['ex-
ception des ascidies, les cordes se 
developpent directement : l'embryon 
produit directement le plan d'organisa-
tion adulte. 
La famille evolutive la plus proche 
des cordes est un groupe de vers 
marins : les hemicordes qui, comme leur 
nom l'indique, possedent certaines 
caracteristiques des cordes. Mais 
certains hemicordes se developpent 
indirectement, presque comme l' oursin, 
a partir d'une larve ciliee. En fait, 
leur embryon et leur larve ressemblent 
etrangement a ceux de l'oursin. Des 
preuves moleculaires (similarite des 
sequences d'ARN ribosomal) et morpho-
logiques relient d'ailleurs clairement 
les hemicordes aux echinodermes et 
aux cordes. Ainsi, les echinodermes 
et les hemicordes n' ont en commun que 
les plans corporels larvaires, alors que 
les hemicordes et les cordes n'ont en 
commun que des elements de leur plan 
corpore! adulte. Ce qui pose un epineux 
probleme d'evolution dont la solution 
est suggeree par notre theorie sur les 
cellules reservees et l'origine du regne 
animal. 
Pour nous, les echinodermes et les 
hemicordes proviennent d'un ancetre 
commun, dont l'etape terminale de 
developpement a eu, a un moment 
donne, une forme similaire aux 
actuelles larves nourricieres de ces deux 
groupes d'animaux. Certains elements 
de cette lignee ont acquis des circuits de 
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regulation pour generer et utiliser des 
populations de cellules reservees j les . 
ancetres des echinodermes utiliserent 
de tels circuits pour fa<;:onner un nou-
veau type de plan corpore! adulte, 
tandis que leurs cousins, les ancetres 
des hemicordes, en ont produit un 
autre. Une partie du stock des hemicor-
des perdit la forme larvaire et passa au 
developpement direct, tout en gardant 
puis en modifiant par la suite la concep-
tion du schema corpore! adulte. D'ou 
l'origine des cordes. Les archives fossiles 
nous indiquent que ceci s'est produit 
au debut de la periode cambrienne, 
puisque les plans corporels des echino-
dermes adultes et probablement des 
hemicordes sont representes a cette 
epoque, si ce n' est encore plus tot. 
Puisque les gimes sont toujours Ia, 
les genomes des animaux vivants 
detiennent Ia cle de l'origine de leur 
propre evolution 
Quant aux arthropodes (insectes et 
crustaces), ils ont des points communs 
evidents avec les vers annelides, au 
niveau morphologique et moleculaire. 
Les annelides, tel le ver de terre, sont 
segmentes, comme les arthropodes. 
Mais ils n'ont ni carapace, ni paire d'ap-
pendices articules. Tousles arthropodes 
se developpent de fa<;:on directe : l'em-
bryon evolue immediatement en un 
organisme bilateral segmente avec les 
traits caracteristiques du plan corporel 
adulte de l'arthropode. Cependant, 
parmi les especes appartenant au 
groupe de base de leurs cousins anne-
lides, les polychetes annelides, beau-
coup se developpent indirectement, 
produisant des larves ciliees qui gene-
rent leur forme segmentee adulte a 
partir de cellules reservees (fig. 7). La 
structure de ces larves et le caractere 
original de leur processus embryon-
naire, ainsi que beaucoup de donnees 
moleculaires, relient les annelides a un 
groupe immense et tres diversifie d'in-
vertebres, comprenant beaucoup de 
vers non segmentes et de mollusques, 
mais aussi les annelides et les arthro-
podes : les protostomiens. Toutefois, 
aucun de ces autres protostomiens n'a 
le plan corporel adulte segmente des 
arthropodes et des annelides. 
Le raisonnement est le meme que 
pour les cordes et les hemicordes : les 
formes embryo-larvaires des protosto-
miens a developpement indirect sugge-
rent un ancetre commun provenant 
d'une population fondatrice originelle 
d'animaux protostomiens dont le <<plan 
corporel preadulte >> est semblable a la 
a:::q 
structure des larves protostomiennes. 
Les annelides et les arthropodes parta-
gent des aspects specifiques du pro-
gramme de regulation genetique grace 
auquel ils produisent leurs plans 
d'organisation adultes segmentes. Mais 
les arthropodes au debut de leur evolu-
tion ont perdu leurs formes larvaires et 
le processus embryonnaire par lequel 
ils se developpaient. 
Tous les genes de regulation du 
developpement les plus puissants, et 
d'une certaine maniere les plus inu~res­
sants recemment decouverts, s'expri-
ment a la fois chez les arthropodes et 
chez les cordes. En fait, des schemas 
d' expression de genes de ce genre se 
retrouvent dans le developpement de 
tous les types d'animaux complexes. 
Les genes Hox, par exemple, ont une 
fonction de regulation dans la morpho-
genese hierarchique requise universel-
lement pour determiner l'axe antero-
posterieur des animaux bilateraux 
(voir l'article de Denis Duboule dans 
ce numero). Ce type de genes ( et il en 
existe beaucoup d'autres) agit sur Ia 
formation du schema corporel adulte 
selon un processus hierarchique. Ces 
genes sont certainement eux-memes 
anterieurs aux schemas corporels 
adultes des animaux bilateraux. Peut-
etre n' etaient-ils utilises chez les prede-
cesseurs de ces derniers que pour faire 
fonctionner de simples batteries de 
genes. La cooperation de ces genes aux 
fonctions hierarchiques permettant de 
batir les schemas corporels adultes fut 
un des changements ayant permis aux 
organismes d'utiliser les cellules reser-
vees. Puisque les genes sont toujours Ia, 
les genomes des animaux vivants 
detiennent sans doute lade de l'origine 
de leur propre evolution. Un jour nous 
comprendrons precisement ce qui a du 
se passer pour etablir les reseaux de 
regulation qui caracterisent chaque 
branche de ['evolution animale. 
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